DOI:10.11931/guihaia.gxzw201811052 


墓 菜 叶片 草酸 钙 晶 体 与 水 分 维持 的 关系 
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性 保护 重点 实验 室 , 贵阳 550001; 3. 贵州 师范 大 学 生命 科学 学 院 ， 贵 阳 550001) 
摘要 : 随 着 全 球 气 候 变 化 加 重 , 干旱 强度 和 持续 时 间 逐 渐 增 加 ， 严 重 影响 植物 生长 和 作物 产 
量 。 咯 斯 特 为 典型 的 干旱 和 高 钙 生 境 , 植物 叶片 富 集 大 量 的 草酸 钙 晶 体 ， 而 该 晶体 与 植物 的 
耐 旱 性 之 间 的 关系 并 不 清楚 。 该 文 以 喀斯特 适 生 植物 墓 菜 (Viola verecumda) 为 材料 ， 土 壤 
进行 自然 干旱 ， 分 析 董 菜 叶片 的 草酸 钙 晶 体 变化 特征 与 水 分 之 间 的 关系 。 结 果 表 明 , 在 土壤 
自然 干旱 条 件 下 , 董 菜 主要 通过 细胞 内 束缚 水 的 游离 , 维持 细胞 内 水 分 平衡 ; 而 在 干旱 后 期 ， 
叶片 通过 关闭 气孔 ， 将 部 分 自由 水 转变 为 束缚 水 ， 防 止 水 分 流失 。 此 外 ， 草 酸 钙 唱 体 的 数量 
与 束缚 水 含量 具有 极其 显著 的 强 正 相 关 线 性 回归 关系 《r=0.825 3，P<0.000 1)， 意 味 着 草酸 
钙 唱 体 担 当主 要 的 束缚 水 物质 。 因 此 , 董 菜 植物 在 耐 旱 过 程 中 可 能 协调 草酸 钙 唱 体 和 气孔 的 
生理 行为 忍耐 干旱 胁迫 。 
关键 词 : 喀斯特 地 区 ， 抗 旱 ， 叶 水 势 ， 束 缚 水 ， 品 体 特征 
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Abstract: As the global climate changes dramatically, the increasing intensity and duration of 
drought seriously affects plant growth and crop yield. Karst is a typical arid and high-calcium 
habitat. Plant leaves are enriched with a large amount of calcium oxalate crystals, and the 
relationship between the crystal and the drought tolerance of plants is not clear. In this study, the 
karst adaptable plant Viola verecumda subjected to natural drying soil was used to analyze the 
relationship between the crystal characteristics of calcium oxalate and water in its leaves. The 
results showed that in the early stage of drought stress, V. verecumda maintained the intracellular 
water balance mainly through the release of intracellular bound water. In the later stage of drought, 
the leaves mainly prevented water loss by closing the stoma and converting part of the free water 
into bound water. In addition, the number of calcium oxalate crystals have an significant positive 
correlation with the bound water content (r = 0.825 3, P < 0.000 1), suggesting that calcium 


oxalate crystals act as the main matter binding water. Therefore, V. verecumda may coordinate the 
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physiological behavior of calcium oxalate crystals and stomatal during drought tolerance. 
Key words: karst area, drought resistance, leaf water potential, bound water, crystal 
characteristics 

随 着 全 球 气候 变化 和 生态 平衡 失调 , 土地 水 资源 利用 短缺 , 干旱 强度 和 持续 时 间 逐 渐 增 
加 ， 严 重 影响 植物 生长 繁殖 和 作物 的 产量 。 因 而 , 植物 如 何 耐 受 干旱 胁迫 是 当今 人 们 面临 的 
重要 问题 。 研究 表 明 ， 植物 对 干旱 的 适应 可 分 为 干旱 避免 、 干 旱 耐 受 、 干旱 逃避 和 干旱 恢复 
等 几 种 方式 (Fang & Xiong, 2015; Lawlor, 2013; Luo, 2010; Turner et al., 2001)， 涉 及 主要 机 制 
分 为 植物 保水 、 渗 透 调 节 和 抗 氧化 胁迫 (Fang & Xiong, 2015)。 然 而 ,这些 机 制 主要 是 植物 对 
短期 水 分 胁迫 的 响应 ， 在 长 期 的 干旱 条 件 下 植物 对 干旱 的 适应 性 策略 仍 需要 进一步 研究 。 

草酸 钙 是 植物 中 最 常见 的 生物 矿物 之 一 , 广泛 存在 于 汇 类 、 低 等 维 管束 植物 、 裸 子 植物 
和 被 子 植物 中 ,被 认为 是 植物 生理 代谢 的 惰性 产物 (Franceschi & Nakata, 2005; Macnish et al., 
2003)。 在 植物 体内 ， 草 酸 钙 晶体 的 具有 多 种 生理 和 生态 学 功能 ， 如 钙 离 子平 衡 ( 朱 广 龙 等 ， 
2014)、 妨 碍 取 食 对 象 的 取 食 (Ward et al., 1997; 乙 引 等 , 2018)、 解 毒 作用 (Choi et al., 2001) 和 
光照 的 聚集 和 反射 (Franceschi & Nakata, 2005) 等 。 近 年 来 ，Tooulakou 等 人 研究 发 现 ， 植 物 
叶片 被 ABA 诱导 气孔 闭合 后 ， 体 内 的 草酸 钙 晶 体 进行 分 解 形成 二 氧化 碳 参与 光合 作用 
(Tooulakou et al., 2016)。 由 于 草酸 钙 唱 体 通 常 与 水 结合 ， 它 在 植物 体内 的 形成 和 降解 可 能 影 
响 植 物体 内 的 水 分 状态 。 然 而 ， 相 关 的 研究 报道 极 少 。 

ZS (Viola verecumda) Æ EHP E KJE L FERRY, 广泛 分 布 在 贵州 喀斯特 地 区 ， 
全 草 可 入 药 , 具 清热 解毒 、 止 咳 、 散 瘀 和 抗菌 的 功效 , 多 用 于 治疗 肺 热 咳嗽 、 上 呼吸 道 感染 、 
毒蛇 咬 伤 和 刀 伤 出 血 等 症状 ， 被 认为 是 一 种 天 然 的 抗生素 ( 李 彦 连 , 2008; 徐 国 兵 等 , 1995)。 
在 中 国 西南 贵州 喀斯特 地 区 ( 王 德 炉 等 , 20053)， 由 于 典型 的 喀斯特 地 质 构造 ， 土 壤 函 水 能 
较 差 ， 植 物 经 常 遭 受 持续 干旱 胁迫 ( 李 渝 等 , 2009)。 另 外 ， 董 菜 植物 叶片 内 富 集 大 量 的 草酸 
钙 唱 体 ， 是 研究 喀斯特 植物 叶片 内 草酸 钙 与 植物 耐 旱 性 关系 的 理想 材料 。 因 此 ， 本 文 以 鞋 菜 
植物 为 材料 , 研究 自然 持续 干旱 胁迫 下 墓 沫 叶片 水 分 参数 、 气 孔 导 度 和 草酸 钙 唱 体 的 变化 特 
征 ， 以 期 探究 墓 业 在 干旱 条 件 下 叶片 水 分 维持 特征 , 为 揭示 喀斯特 地 区 植物 耐量 特征 提供 理 
论 参 考 。 


1 材料 与 方法 


1.1 植物 生长 与 自然 干旱 

Æ (Viola verecumda) 为 喀斯特 地 区 常见 的 多 年 生 草 本 植物 ， 能 够 在 岩石 缝隙 中 健康 
生长 (图 1)。 本 研究 从 贵州 省 贵阳 市 花溪 区 觉 武 镇 喀斯特 山地 选取 长 势 相同 、 大 小 基本 
致 的 一 年 生 董 菜 幼 苗 ， 移 栽 伦 贫 中 ， 每 个 花 盆 中 种 植 4~5 株 植株 。 置 于 25 C, 16h/8h 
(DIR) 光 周 期 ， 相 对 湿度 60 % 的 培养 室内 培养 。 在 生长 期 内 ， 定 期 为 植物 浇 水 。 待 植株 
生长 3 个 月 后 ， 选 取 长 势 相同 、 大 小 基本 一 致 的 10 倪 植 株 进 行 自然 干旱 处 理 。 
1.2 自然 干旱 胁迫 

在 最 后 一 次 给 土壤 浇 水 饱和 后 ,停止 浇 水 。 此 后 , 不断 监测 土壤 售 水 量 , 待 土壤 相对 湿 
度 在 40 % 左 右 时 ， 开 始 记 为 干旱 胁迫 (0 d)， 以 后 每 隔 2 d 测定 一 次 相关 参数 。 
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图 1 董 菜 的 生长 环境 


Figure 1 Natural habitats of Viola verecumda growing in karst area 


1.3 测量 方法 
1.3.1 土壤 重量 含水 量 和 土壤 相对 湿度 测量 

在 根 周围 取 5 cm 左右 的 土壤 ， 测 定 其 鲜 重 ， 然 后 置 于 65 'C 烘 箱 烘 干 至 恒 重 ， 称 量 土 
RTE. 采用 下 述 公 式 计算 土壤 重量 含水 量 (%)。 土壤 重量 含水 量 = (土壤 鲜 重 -土壤 干 重 ) 
/土壤 干 重 x100 %， 土 壤 相 对 湿度 (RSWC)= 土 壤 重 量 含水 量 / 土 壤 持 水 量 X100 %。 
1.3.2 叶片 含水 量 和 叶片 相对 含水 量 测量 

叶片 含水 量 采用 称 重 法 ,叶片 相对 含水 量 采用 饱和 称 重 法 。 取 曹 菜 新 鲜 离 体 叶 片 ， 称 其 
鲜 重 ， 称 重 后 立即 浸入 去 离子 水 ，4 放置 8h 后 ， 称 饱和 质量 。 然 后 置 于 105 CHEFER 
杀青 1h, 80 'C 烘 干 至 恒 重 , 称 其 干 重 ,叶片 含水 量 =( 叶 片 鲜 重 -叶片 干 重 )/ 叶 片 鲜 重 X100 %; 
叶片 相对 含水 量 = (叶片 鲜 重 -叶片 干 重 ) / (叶片 饱和 鲜 重 -叶片 干 重 ) X100 %。 
1.3.3 叶 水 势 测 量 

植物 叶片 水 势 采用 WP4-T 露点 水 势 仪 (WP4-T，Decagon， 美 国 ) 测定 。 
1.3.4 水 分 饱和 亏 测量 

水 分 饱和 亏 缺 (WSD) 采用 饱和 称 重 法 ，WSD = (叶片 饱和 鲜 重 -叶片 鲜 重 ) / (叶片 饱 
和 人 鲜 重 -叶片 干 重 ) X100 %。 
1.3.5 叶片 自由 水 和 束缚 水 测量 

取 适 量 待 测 植物 叶片 样品 (1 g 左右 )， 前 成 1~2 mm 的 小 块 后 称 重 (W,)， 后 放 入 称 量 
FEF, IA 6 mL 60 % 的 茂 糖 溶液 (测定 基 糖 溶液 旋光 度 并 通过 标准 曲线 计算 茂 糖 溶液 质量 
百分比 浓度 “Ci)， 称 芒 糖 溶液 质量 (W)， 密 闭 称 量 瓶 ， 在 黑暗 环境 中 放置 6h， 期 间 不 停 
摇动 ， 使 叶片 和 蔗糖 溶液 充分 接触 。 然 后 测定 蔗糖 溶液 的 旋光 度 ， 通 过 标准 曲线 计算 蔗糖 浴 
液 质量 百分比 浓度 〈C2>)。 莽 糖 溶液 旋光 度 使 用 阿 贝 氏 折 射 仪 测定 。 叶 片 自由 水 含量 通过 下 
列 公式 计算 ， 叶 片 束缚 水 含量 = 叶片 含水 量 - 叶 片 白 由 水 含量 

叶片 自由 水 含量 = EC 

1.3.6 mb nr IECH 

采用 Li-6400 光合 测定 系统 (LI-6400XT, LI-COR, ŽE) 和 红 蓝 光源 叶 室 (6400- ozi 
测定 蒸腾 速率 〈7) 和 气孔 导 度 〈G,)。 测 定时 ， 光 合 有 效 辐射 设置 为 400 umol mee, 
流速 为 500 umol。s1L， 于 上 午 9:00 一 11:00 进行 测定 。 每 次 随机 选择 5 盆 幼 苗 eg 
1.3.7 草酸 钙 唱 体 特征 

随机 取 5 株 新 鲜 植 物 叶 片 , 沿 主 脉 前 为 0.5 cm K, 0.5 cm 宽 的 小 片 , 用 3 % 的 次 氯 酸 钠 
溶液 进行 脱色 ， 直 至 叶片 变 为 白色 ， 置 于 饱和 水 合 氯 醛 溶液 中 放置 24 h。 然后 于 光学 显微镜 
(Nikon 80i, Nikon, Japan) 观察 ， 拍 照 。 采 用 Digimizer 计算 图 片 中 草酸 钙 晶 体 的 密度 ， 随 
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机 测定 50 个 独立 晶体 的 直径 。 
1.3.8 草酸 钙 含 量 

取 适 量 待 测 植物 叶片 ( 约 200 mg)， 放 入 研 钵 中 ， 加 入 1 mL 的 2mol* LL" HCIl， 充 分 
研磨 ， 转 入 2 mL 离心 管 中 ， 再 用 1 mL 的 2 mol* LU HC1 清洗 研 钵 和 研 棒 ， 将 清洗 液 全 部 
转移 至 离心 管 中 。 于 4。C 10000r。minm 离心 10 min， 收 集 上 清 液 。 上 清 液 经 0.45 um 孔径 
滤 膜 过 滤 , 采用 安捷伦 1200 液 相 色谱 系统 (Agilent Technologies Inc. Santa Clara, USA) 在 215 
nm 测定 其 含量 。 测 定 条 件 为 ， 色 谱 柱 : (Carbomix H-NP 10:8 %, 7.8 mm x 50 mm, 10 hm 
(Phenomenex, Torrance, CA, USA)) 。 流 动 相 : 0.1 % HPO4; 流速 : 0.6 mL e min”; 柱 温 : 
55°C; 进 样 量 : 10 hL。 采 用 上 述 相同 方法 ， 用 草酸 〈 购 于 sigma 公司 ) 作为 标准 ， 制 作 标 
准 曲线 ， 并 根据 标准 曲线 计算 草酸 含量 
1.4 数据 处 理 

采用 SPSS 16.0 统计 软件 进行 数据 处 理 和 统计 分 析 ， 采 用 SigmaPlot 10.0 软件 作 图 。 文 
中 所 有 数据 均 为 至 少 3 次 重复 ， 值 为 平均 值 土 标准 差 。 


2， 结 果 与 分 析 


2.1 自然 干旱 下 的 土壤 相对 湿度 

由 图 2 可 知 ， 在 土壤 自然 干旱 过 程 中 ,干旱 时 间 长 达 18 d， 土 壤 相 对 湿度 从 40 多 左右 
降低 到 约 10 %。 从 第 0 天 到 第 4 天， 土壤 相对 湿度 下 降 较为 缓慢 ， 下 降 了 1.60%; 从 第 4 
天 开始 到 第 14 天 ， 土 壤 相 对 湿度 急剧 下 降 ， 下 降 了 25.46 %; 从 第 14 天 开始 ， 土 壤 相 对 湿 
度 下 降 又 趋 于 平缓 ， 到 第 18 天 ， 共 下 降 了 2.49%. 
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图 2 自然 干旱 过 程 中 的 土壤 相对 湿度 
Figure 2 Soil relative humidity during natural drought 

2.2 自然 干旱 下 董 菜 叶片 含水 量 、 相 对 含水 量 和 水 势 的 变化 

自然 干旱 过 程 中 ， 墓 菜 叶 片 含水 量 基本 维持 在 80 % 左 右 《〈 图 3: A)。 同 样 ， 在 自然 干 
时 过程 中 ， 墓 菜 叶 片 相对 含水 量 并 没有 出 现 显 著 的 降低 , 一直 维 持 在 94 % 左 右 (图 3: B) 
WSD 不 高 于 10 多 《图 3: D)。 表 明 在 干旱 过 程 中 ， 叶 片 水 分 流失 较 少 ， 保 水 能 力 较 强 。 另 
， 在 干旱 过 程 中 ， 董 菜 叶 水 势 表现 为 缓慢 的 下 降 过 程 ， 在 第 0 天 到 第 10 天 的 干旱 期 内 ， 
叶片 水 势 基本 维持 在 -10 ~-15 Mpa 范围 内 ; 在 第 12 R, 水 势 出 现 急剧 下 降 (-25.82 MPa); 
后 又 升 高 到 -20 Mpa 左右 〈 图 3: C)。 结果 表明 , 在 干旱 过 程 中 , 叶 水 势 维持 在 较 低 水 平 ， 
有 助 于 植物 叶片 水 分 的 保持 。 
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图 3 干旱 过 程 中 董 菜 叶片 含水 量 (A)、 相 对 含水 量 〈B)、 水 势 《C) 和 水 分 饱和 亏 缺 (D) 
Figure 3 Leaf water content (A), relative water content (B), water potential (C) and WSD (D) in 
Viola verecumda leaves during natural drought 

2.3 自然 干旱 下 叶片 自由 水 和 束缚 水 含量 的 变化 

在 植物 细胞 内 ， 存 在 自由 水 和 束缚 水 ， 在 植物 干旱 胁迫 下 ， 自 由 水 易于 丢失 。 为 了 分 析 
叶片 水 分 含量 和 相对 水 分 含量 的 保持 与 叶片 束缚 水 的 关系 。 测定 自然 干旱 下 , 叶片 自由 水 和 
束缚 水 的 变化 规律 。 结 果 表 明 ， 在 0~8 d， 叶 片 自由 水 和 束缚 水 基本 保持 稳定 ， 在 第 8 天 ， 
叶片 束缚 水 含量 显著 下 降 ， 在 第 12 天 到 达 最 低 (12.35 %)， 之 后 开始 增加 ; 在 第 18 天 叶片 
束缚 水 含量 急剧 增加 ， 值 为 55.39 %， 高 于 干旱 前 期 的 含量 (图 4: A)。 而 自由 水 的 变化 趋 
势 与 束缚 水 相反 (图 4: A)。 在 整个 干旱 过 程 中 ， 昔 荣 叶 片 自由 水 与 束缚 水 具有 极其 显 音 的 
负 相 关 线 性 回归 关系 (r=0.955 9，P < 0.000 1) (图 4: B). 


一 一 自由 水 含量 Free water content 
一 一 束缚 水 含量 Bound water content 
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图 4 干旱 过 程 中 董 沫 叶片 自由 水 含量 、 束 缚 水 含量 的 变化 A) 及 其 相关 性 分 析 (B) 
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Figure 4 Leaf free water content and bound water content (A) in Viola verecumda leaves and its 
correlation analysis during drought (B) 
2.4 自然 干旱 下 叶片 蒸腾 速率 和 和 气孔 导 度 的 响应 
为 了 分 析 干 旱 过 程 中 , 叶片 的 气孔 生理 行为 。 测定 了 董 菜 叶片 气孔 导 度 和 蒸腾 速率 的 变 
化 ， 结 果 显 示 ， 在 干旱 过 程 中 ， 蒜 腾 速率 〈 图 5: A) 与 气孔 导 度 (图 5: B) 在 0~12d 呈 
现 为 动态 波动 的 变化 趋势 ， 而 在 12~18 d， 两 者 总 体 呈 现下 降 趋 势 。 
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图 $ 干旱 过 程 中 董 菜 叶片 蒸腾 速率 CT) A) 和 气孔 导 度 (G,) B) 的 变化 
Figure 5 Changes of transpiration rate (7,)(A) and stomatal conductance (G,)(B) in Viola 
verecumda leaves during drought 

2.5 HATTIE H ARKA HERA k IRRE 

为 了 分 析 干 旱 过 程 中 叶片 细胞 内 草酸 钙 唱 体 的 变化 规律 , 对 叶片 进行 脱色 观察 和 拍照 , 并 分 
析 唱 体 的 数量 和 直径 的 变化 与 干旱 的 关系 。 结 果 表 明 ， 在 干旱 过 程 中 ， 草 酸 钙 晶体 的 数量 和 直径 
会 发 生 明 显 变化 。 品 体 数量 上 的 变化 主要 体现 在 第 12 天 时 大 量 减 少 (图 6: G， 图 7: Ai 和 第 
18 天 时 大 量 增加 (图 6: J， 图 7: A)。 在 第 0 天 至 第 4 天 ， 草 酸 钙 品 体 的 数量 显著 减少 ; 在 第 
4 天 至 第 10 天 ， 品 体 的 数量 缓慢 增加 ， 第 12 天 发 生 剧 减 至 最 低 ， 第 12 天 至 第 18 K HRE 
晶体 数量 又 呈现 缓慢 升 高 的 趋势 ， 并 在 第 18 天 到 达 最 大 值 725 个 mm? A: 6 图 7: A) 
在 第 0 天 ， 草 酸 钙 晶 体 直 径 最 大 ， 为 23.5 hm; 干旱 第 2 天 ， 和 直径 迅速 下 降 为 17.72 um; 在 第 
12 天 时 ， 直 径 最 低 为 14.33 hm， 之 后 升 高 到 16 pm 左右 (图 : 6， 图 7: B)。 由 图 7: C 可 知 ， 
在 整个 干 量 过 程 中 ， 曹 业 叶片 中 的 总 草酸 根 (包括 可 溶性 草酸 和 草酸 钙 晶 体 中 的 草酸 根 ) 并 没有 
显著 的 变化 。 
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注 : A.0d; B.2d; C.4d; D.6d; E.8d; F.10d; G.12d; H.14d; Lied: 丁 18d。 标尺 =200 um, 


Note: A.0d; B.2d; C.4d; D.6d; E.8d; F.10d; G.12d; H. 14d; I. 16d; J.18d.Scale bars =200 um. 
图 6 自然 干旱 下 董 荣 叶片 中 草酸 钙 唱 体 数量 和 直径 的 显 微 观 察 


Figure 6 Microscopic observation of the number and diameter of calcium oxalate crystals in leaves of 


Viola verecumda under natural drought 
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图 7 自然 干旱 处 理 中 曹 菜 叶片 草酸 钙 唱 体 的 密度 (A )、 直 径 《B〉 和 草酸 根 含 量 (C) 


Figure 7 Number (A), diameter (B) of calcium oxalate crystals and oxalate content (C) in Viola 


verecumda leaves during natural drought 
2.6 自然 干旱 过 程 中 墓 菜 叶片 草酸 钙 晶 体 数量 与 叶片 束缚 水 相关 性 分 析 
为 了 分 析 束 缚 水 和 草酸 钙 晶 体 数量 之 间 的 关系 ， 对 二 者 进行 相关 性 分 析 。 结 果 表 明 ， 叶 
片 束 缚 水 含量 与 草酸 钙 晶 体 的 密度 具有 极其 显著 的 正 相 关 关 系 (r= 0.825 3，P< 0.000 1 )。 
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图 8 董 业 叶片 束缚 水 含量 与 草酸 钙 晶 体 密度 的 相关 性 分 析 


Figure 8 Correlation analysis between bound water content and Calcium oxalate crystal density in 


Viola verecumda leaves 
3， 讨 论 


耐 旱 植物 有 许多 的 生理 机 制 参 与 调节 植物 的 耐 旱 特征 ， 如 渗透 调节 、 清 除 活性 氧 对 植物 

的 伤害 、 增 加 蛋白质 的 稳定 性 等 (Fang & Xiong, 2015; 邵 艳 军 和 山 仑 , 2006)。 此 外 ， 植 物 叶 
片 水 分 的 保持 也 是 植物 耐 旱 的 重要 方式 之 一 (Fang & Xiong, 2015), 植物 可 通过 诱导 叶片 气孔 
关闭 ， 减 少 水 分 蒸腾 从 而 维持 叶片 水 分 的 保持 ( 郭 自 春 等 , 2015; 张 利 刚 等 , 2012)。 另 外 ， 瓦 
西里 也 娃 发 现 植物 叶片 内 的 自由 水 和 束缚 水 的 比值 也 是 评价 植物 抗旱 的 一 个 重要 指标 ( 瓦 西 
里 也 娃 和 董 任 瑞 , 19$6)。 为 此 ， 本 研究 通过 研究 理 菜 在 干旱 过 程 中 叶片 水 分 调节 动态 过 程 、 
气孔 导 度 和 草酸 钙 晶 体 的 响应 特征 ， 揭 示 喀 斯 特 适 生 植物 的 耐 旱 机 币 
喀斯特 生境 的 最 显著 特征 之 一 是 土壤 含水 量 低 ， 草 沫 能 在 该 生境 中 长 期 生存 和 繁育 ,这 
表明 该 植物 具有 一 定 的 耐 旱 能 力 。 植物 叶片 含水 量 表 示 叶 片 的 水 分 状况 , 叶片 相对 含水 量 和 
水 分 饱和 亏 缺 分 别 是 反映 植物 保水 能 力 和 缺 水 状况 的 重要 指标 (Fang & Xiong, 2015; 吴 丽 丽 
等 , 2018)。 许 多 研究 表明 ， 与 耐 旱 性 弱 的 物种 相 比 ， 耐 旱 性 强 的 物种 能 够 维持 较 高 的 水 含量 
和 相对 含水 量 ( 刘 贤 德 等 , 2004; WIS, 2011) ， 男 外 ， 彭 小 玲 发 现 岩 壁 上 生长 的 三 种 兰若 苔 
科 植 物 也 具有 类 似 的 保水 抗旱 机 制 ( 绢 小 玲 ，2011)。 在 当前 研究 中 ， 墓 菜 叶片 水 分 含量 、 相 
对 水 含量 和 水 分 饱和 亏 缺 在 干旱 过 程 中 ,基本 保持 不 变 , 表明 了 植物 在 干旱 过 程 中 , 叶片 具 
有 较 强 的 保水 能 力 ， 从 而 避免 干旱 胁迫 。 

叶片 束缚 水 和 自由 水 的 比值 是 耐 旱 性 的 重要 指标 之 一 ( 瓦 西里 也 娃 和 董 任 瑞 , 1956; 陈 
莉 等 , 2008)。Asgata 在 两 种 硬 粒 小 麦 品种 Capeiti8 NFE) 和 Creso〔 干 旱 敏 感 ) 的 研究 中 
发 现 ， 耐 旱 性 较 强 的 Capeiti8 H Creso 富 集 了 更 多 的 束缚 水 (Rascio et al., 1992)。 表 明 叶 片 束 
缚 水 的 富 集 有 助 于 增强 植物 的 耐 旱 能 力 。 本 研究 中 ， 董 荣 干 旱 8~12 d， 叶 片 束缚 水 转变 为 自 
由 水 ， 弥 补 干旱 前 期 自由 水 的 亏 缺 ,干旱 12~18 d， 自 由 水 转变 成 束缚 水 ， 有 效 防 止 水 分 流 
失 ， 增 强 植物 的 耐 旱 性 能 。 
草酸 钙 晶 体 定 位 于 植物 叶片 细胞 的 液 泡 中 , 它 对 液 泡 内 的 水 分 具有 较 大 的 影响 。 刘 家 琼 

E mR (Ammopiptanthus mongolicus), €K (Sympegma regelii) FIRIR HE 

(Haloxylon ammodendron) 的 研究 中 发 现 ， 叶 片 含 晶 细 胞 内 具有 大 量 的 草酸 钙 唱 体 ， 这 些 
O 含 唱 细胞 具有 较 高 的 渗透 势 和 非常 强 的 贮 水 能 力 , 因此 ， 认 为 含 唱 细 胞 是 荒漠 植物 的 抗旱 结 
构 特 征 之 一 ( 刘 家 琼 , 1982; 朱 广 龙 和 魏 学 智 , 2016)。 在 当前 的 研究 中 ， 干 旱 0~10 d， 叶 片 细 
胞 内 草酸 钙 唱 体 的 密度 变化 不 明显 , 而 晶体 的 直径 降低 ,表明 草酸 钙 晶 体 可 能 发 生 少 量 降 解 。 

在 干旱 至 第 12 天 时 ， 草 酸 钙 直 径 和 密度 降 为 最 低 ， 而 此 时 叶片 内 束缚 水 含量 也 急剧 下 降 ， 
表明 草酸 钙 晶 体 的 密度 和 直径 存在 一 定 关系 , 叶 水 势 出 现 显著 的 下 降 , 可 能 是 草酸 钙 晶 体 分 
解 为 一 些 离子 , 如 草酸 根 和 钙 离 子 , 造成 细胞 渗透 势 的 降低 , 导致 水 势 降 低 。 另 外 , Tooulakou 
(2016) 研究 发 现 草 酸 钙 晶 体 降解 形成 二 氧化 碳 和 水 。 然 而 ， 通 过 测定 草酸 根 含量 表明 ， 在 
干旱 过 程 中 ,草酸 根 含量 未 发 生 显著 变化 ,而 叶片 中 大 量 草 酸 钙 晶体 降解 ， 使 得 晶体 内 的 束 
缚 水 被 释放 ， 增 加 了 自由 水 的 含量 。 
气孔 在 调节 叶片 水 分 平衡 中 具有 重要 的 作用 , 在 当前 的 研究 中 , 干旱 胁迫 前 期 (0~12 d), 
叶片 气孔 导 度 和 燕 腾 速率 存在 波动 的 变化 ， 表 明 该 阶段 气孔 不 是 限制 水 分 丢失 的 主要 因子 。 
相反 ， 在 干旱 后 期 (12~18 d)， 和 气孔 导 度 和 蒸腾 速率 急剧 下 降 ， 防 正 水 分 流失 ， 同 时 ， 唱 体 
的 密度 和 直径 增加 ,表明 该 阶段 叶片 细胞 内 的 自由 水 可 能 与 草酸 钙 唱 体形 成 束缚 水 。 为 了 更 
进一步 分 析 干 旱 过 程 中 束缚 水 和 自由 水 的 相互 关系 , 对 束缚 水 和 草酸 钙 唱 体 密度 进行 相关 性 
分 析 , 表明 草酸 钙 晶 体 的 密度 和 束缚 水 之 间 存 在 显著 的 正 相 关 性 (r= 0.825 3, P< 0.000 1 )。 


E 
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综 上 所 述 , 在 干旱 胁迫 前 期 , 划 菜 主要 通过 细胞 内 草酸 钙 蝇 体 的 降解 维持 细胞 内 水 分 平 
衡 , 而 在 干旱 后 期 ,叶片 通过 关闭 气孔 ,将 部 分 自由 水 转变 为 束缚 水 ,为 下 一 阶段 的 干旱 胁 
迫 维 持 水 分 平衡 因此 ， 墓 菜 植物 在 耐 旱 过 程 中 可 能 协调 草酸 钙 唱 体 和 气孔 的 生理 行为 忍耐 
干旱 胁迫 。 
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